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渐渗系群体初步定位番茄果实硬度 ＱＴＬ
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　 　 摘要：硬度是番茄仅次于风味的品质决定因子。 利用来自番茄野生资源 Ｓ． ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ ＬＡ０７１６ 的渐渗系（ ＩＬ，ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ
ｌｉｎｅ）群体，采用穿刺法测定完全红熟期番茄的果实硬度。 结果表明，番茄果实果肩、中部和果蒂 ３ 个部位的硬度极显著正相

关。 根据渐渗系遗传图谱，对影响果实硬度的位点进行了初步定位，共检测到 ５ 个可明显提高番茄果实硬度的 ＱＴＬ（ｑＦ⁃ｐ⁃１、
ｑＦ⁃ｐ⁃２、ｑＦ⁃ｐ⁃３、ｑＦ⁃ｐ⁃４ 与 ｑＦ⁃ｐ⁃１１），分别位于第 １、２、３、４ 和 １１ 号染色体上，其中 ｑＦ⁃ｐ⁃４ 贡献率最大；２ 个可显著降低果实硬

度的 ＱＴＬ（ｑＳ⁃ｐ⁃４ 和 ｑＳ⁃ｐ⁃１０），分别位于第 ４ 和 １０ 号染色体上，其中 ｑＳ⁃ｐ⁃１０ 效应最大。 通过比较分析发现，本研究定位的多

数 ＱＴＬ 与前人在番茄野生种定位的影响硬度的 ＱＴＬ 同位，说明番茄硬度在遗传和进化上可能具有一定的保守性。 研究结果

为番茄硬度 ＱＴＬ 的精细定位、克隆及遗传改良奠定了一定基础。
　 　 关键词：番茄；渐渗系；果实硬度；ＱＴＬ

收稿日期：２０１４⁃０７⁃０８　 　 修回日期：２０１４⁃０８⁃０５　 　 网络出版日期：２０１５⁃０２⁃０６
ＵＲＬ：ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｎｋｉ． ｎｅｔ ／ ｋｃｍｓ ／ ｄｅｔａｉｌ ／ １１． ４９９６． Ｓ． ２０１５０２０６． １６４２． ０１４． ｈｔｍｌ
基金项目：农业部园艺作物生物学与种质创制重点实验室项目；加工专用型蔬菜育种科研团队项目；公益性行业（农业）科研专项经费项目

（２０１３０３１１５）；科研支撑计划项目（２０１２ＢＡＯ０２Ｂ００）
第一作者研究方向为番茄遗传育种。 Ｅ⁃ｍａｉｌ：ｌｉｕｌｅｉ０２＠ ｃａａｓ． ｃｎ
通信作者：李君明，研究方向为番茄遗传育种。 Ｅ⁃ｍａｉｌ：ｌｉｊｕｎｍｉｎｇ＠ ｃａａｓ． ｃｎ

ＱＴＬ Ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｒｕｉｔ Ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｗｉｔｈ ａｎ Ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ Ｌｉｎｅ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
Ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｗｉｌｄ Ｔｏｍａｔｏ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｓｏｌａｎｕｍ ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ ＬＡ０７１６

ＬＩＵ Ｌｅｉ，ＳＯＮＧ Ｙａｎ，ＺＨＥＮＧ Ｚｈｅｎｇ，ＬＩ Ｊｕｎ⁃ｍｉｎｇ
（ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｖｅｇｅｔａｂｌｅｓ ａｎｄ Ｆｌｏｗｅｒｓ，Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８１）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｆｒｕｉｔ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｉｓ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ａｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｔｒａｉｔ ｆｏｒ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｒａｎｋｓ ａｓ ｓｅｃｏｎｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｍａｔｏ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ａｆｔｅｒ ｆｒｕｉｔｓ ｆｌａｖｏｒ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ，ｂｙ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ｌｉｎｅ（ＩＬ）ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｒｉｖｅｄ
ｆｒｏｍ Ｓ． ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ ＬＡ０７１６，ｔｈｅ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ｗｅｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｐａｒｔ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｄ ｍａｔｕｒｅ ｆｒｕｉｔｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｆｒｕｉｔ
ｓｈｏｕｌｄｅｒ，ｍｉｄ⁃ｐａｒｔ ａｎｄ ｐｅｄｉｃｅｌ ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｕｎｃｔｕｒｅ ｔｅｓｔ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａ⁃
ｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｉｒｍｎｅｓｓ． Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ｌｉｎｅ， ｆｉｖｅ ＱＴＬｓ
ｎａｍｅｄ ｑＦ⁃ｐ⁃１，ｑＦ⁃ｐ⁃２，ｑＦ⁃ｐ⁃３，ｑＦ⁃ｐ⁃４ ａｎｄ ｑＦ⁃ｐ⁃１１ ｆｏｒ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｗｅｒｅ ｌｏｃａｔｅｄ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
１，２，３，４ ａｎｄ １１ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ，ｔｗｏ ＱＴＬｓ ｎａｍｅｄ ｑＳ⁃ｐ⁃４ ａｎｄ ｑＳ⁃ｐ⁃１０ ｆｏｒ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｔｈｅ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ
ｆｒｕｉｔ ｗｅｒｅ ｌｏｃａｔｅｄ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ４ ａｎｄ １２． Ａｍｏｎｇ ｔｈｅｓｅ ＱＴＬｓ，ｑＦ⁃ｐ⁃４ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｆｉｒｍ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｑＳ⁃ｐ⁃１０ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｓｏｆｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ． Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｆｉｒｍ ＱＴＬｓ ｔｈａｔ ｐｒｅｖｉｏｕｓｌｙ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒ
ｗｉｌｄ ｔｏｍａｔｏ ｓｐｅｃｉｅｓ，ｗｅ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ＱＴＬｓ ｗｅｒｅ ｃｏ⁃ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｔｏｍａｔｏ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ． Ｉｔ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ
ｔｈｅ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ ｔｅｘｔｕｒｅ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ａ ｔｒａｉｔ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｂｅｅｎ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ． Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ
ｓｔｕｄｙ ｗｏｕｌｄ ｂｅ ｏｆ ｇｒｅａｔ ｂｅｎｅｆｉｔ ｆｏｒ ｆｉｎｅ  ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ＱＴＬｓ ｗｈｉｃｈ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｔｈｅ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ
ｆｉｒｍｎｅｓｓ，ａｎｄ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｂｒｅｅｄｉｎｇ．

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ：ｔｏｍａｔｏ；ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ｌｉｎｅ；ｆｒｕｉｔ ｆｉｒｍｎｅｓｓ；ＱＴＬ



植　 物　 遗　 传　 资　 源　 学　 报 １６ 卷

番茄（ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ． ） 果实硬度不

仅决定其货架期和耐储运性，而且影响果实的风

味，是决定果实品质的重要元素 ［１⁃２］ 。 高可溶性

固形物、高硬度和高色素等是番茄的重要加工性

状 ［３］ 。 番茄是呼吸跃变型果实，伴随果实成熟，
硬度明显下降。 成熟过程中相关基因的表达导

致果胶溶解、细胞壁多糖解聚合与细胞壁溶胀的

加快，最终导致果实质地的变化 ［４］ 。 基于番茄全

基因组序列，已注释了 ７００ 多个与细胞壁功能有

关的基因，其中 ５０ 多个在果实成熟过程中有不

同程度的表达 ［２］ 。
通过遗传学改良番茄硬度和耐贮运性已有 ３０

多年的历史，主要是利用抑制成熟 （ ｒｉｎ）、不成熟

（ｎｏｒ）、永不成熟（Ｎｒ）及阿考帕卡（ａｌｃ）等果实成熟

突变体。 这些突变体中乙烯与果实软化酶的合成受

抑制，成熟过程无呼吸跃变或峰值很低，果实成熟缓

慢。 这些基因的利用虽然可增加果实的硬度并延长

货架期，但也不同程度地影响了果实的品质，如番茄

红素含量等明显降低［５⁃６］。
人们利用野生资源拓宽栽培种遗传背景和

改良不同性状的同时，发现野生资源含多个可提

高番茄果实硬度的位点。 利用 ＡＢ⁃ＱＴＬ 策略，分
别从醋栗番茄 （ Ｓ． ｐｉｍｐｉｎｅｌｌｉｆｏｌｉｕｍ） 、潘那利番茄

（ Ｓ． Ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ） 、秘鲁番茄 （ Ｓ． Ｐｅｒｕｖｉａｎｕｍ） 等野生

种中定位了许多控制果实硬度的 ＱＴＬ。 其中从

醋栗番茄 ＬＡ１５８９ 鉴定了位于第 ２、３、４ 和 ８ 号染

色体上可增加果实硬度的 ４ 个 ＱＴＬ［７］ ，从秘鲁番

茄 ＬＡ１７０６ 鉴定了位于第 １、３、４、６、９ 和 １１ 号染

色体上可增加果实硬度的 ６ 个 ＱＴＬ［８］ ，从潘那利

番茄 ＬＡ１６５７ 鉴定了位于第 ２ 和 １０ 号染色体上

可增加果实硬度的 ３ 个 ＱＴＬ［９］ ，从樱桃番茄（ Ｓ．
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｖａｒ． Ｃｅｒａｓｉｆｏｒｍｅ） Ｃｅｒｖｉｌ 定位了可增加

或降低果实硬度的各 ５ 个 ＱＴＬ［１０］ ，进一步研究还

发现，来自 Ｃｅｒｖｉｌ 的 ＱＴＬ９ 可增加果实的穿刺硬

度，且遗传效应稳定 ［３］。 利用潘那利番茄 ＬＡ０７１６
渐渗系群体，发现 ＩＬ２⁃４ 和 ＩＬ３⁃４ 包含的位点可增

加果实硬度，其中 ＩＬ２⁃４ 包含的 ＱＴＬ 位于标记

ＴＧ ４５３⁃ＴＧ５６７ 间约 ８． ６ Ｍｂ 区域内，共有 ５ 个 ＱＴＬ，
其中 ＱＴＬ２． ２ 调控一个乙烯响应因子，导致果实变

软；ＱＴＬ２． ５ 调控一个果胶甲酯酶，可增加果实硬

度［１１］。 利用 ａｌｃ 突变体与栽培番茄 Ｖａｉｂｂａｖ 的 Ｆ２群

体，发现了 ４ 个可增加果实硬度的 ＱＴＬ，其中 ｆｒ⁃ ｆｉ１
正向调控果实硬度的发育［１２］。

渐渗系（ ＩＬ，ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ｌｉｎｅ）是由供体亲本单

个小片段在一致的遗传背景下形成的近等基因系

（ＮＩＬ，ｎｅａｒ⁃ ｉｓｏｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅ）群体。 利用 ＩＬ 进行 ＱＴＬ 定

位，不仅可以消除上位效应，鉴定微效 ＱＴＬ，而且可

以进行多年多点重复试验，最大程度地验证 ＱＴＬ 与

环境的互作。 鉴定出的 ＱＴＬ，每一单片段均有侧翼

标记，可直接用于辅助选育，也为其广泛应用提供一

定的科学依据［１３］。 目前，已利用来自 ＬＡ０７１６ 的渐

渗系群体，定位了包括果实硬度［１１］ 在内的大量可用

于番茄遗传改良的基因和 ＱＴＬ［１３］，但对于果实不同

部位及可降低果实硬度的 ＱＴＬ 尚未有相关报道。
因此，本试验利用来自 ＬＡ０７１６ 的渐渗系群体，对影

响番茄果实不同部位硬度的 ＱＴＬｓ 进行了初步分析

与定位。

１　 材料与方法

１． １　 试验材料

潘那利番茄 ＬＡ０７１６ 的渐渗系群体由 ＴＧＲＣ
（Ｔｏｍａｔｏ Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ Ｃｅｎｔｅｒ）提供。 该渐渗系

群体由最初渗入的较长片段的 ５０ 个 ＩＬ 和渗入片段

较小且与 ５０ 个 ＩＬ 不同程度重叠的 ２５ 个亚渐渗系

组成。 本研究利用能够涵盖所有片段的 ４８ 个 ＩＬ 及

其轮回亲本栽培番茄 Ｍ８２ 为材料。 每个 ＩＬ 种植 １０
株，选取发育正常完全红熟的果实 ２０ 个，用于硬度

测定。
１． ２　 试验方法

采用穿刺法测定果实硬度。 硬度计为日本

ＨＭ⁃１ 型手持果实硬度计，探头为圆锥形，分别测量

果实的果肩、中部与果蒂 ３ 个部位的硬度。
１． ３　 数据统计与分析

采用 ＤＰＳ ７． ５ 与 Ｅｘｃｅｌ 进行分析，当 Ｐ ＜ ０． ０５
或 Ｐ ＜ ０． ０１ 时，认为该 ＩＬ 含有一个 ＱＴＬ。
１． ４　 相关 ＱＴＬ 的定义

对鉴定的能够增加果实硬度的 ＱＴＬ 定名为 ｑＦ⁃
ｐ⁃（Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｌｏｃｉ ｏｆ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｆｒｏｍ Ｓ． ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ）；对
降低果实硬度的 ＱＴＬ 定名为 ｑＳ⁃ｐ⁃（Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｌｏｃｉ
ｏｆ ｓｏｆｔｎｅｓｓ ｆｒｏｍ Ｓ． ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ），其后跟随染色体位置数

字。 如果一条染色体上有 ２ 个或 ２ 个以上的 ＱＴＬ，
则用 ａ、ｂ、ｃ 等来区分［１４］。

２　 结果与分析

２． １　 番茄果实不同部位硬度及相关性分析

方差分析表明，各渐渗系个体间果实果肩、中部

及果蒂各部位的硬度均差异极显著（Ｐ ＜ ０． ０１）。 图

１ 所示为渐渗系群体不同个体及其轮回亲本 Ｍ８２ 果

４２３
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实果肩部位的硬度平均值，共有 １８ 个 ＩＬｓ 的果肩硬

度高 于 对 照 Ｍ８２ （ ６． ４３ Ｋｇ ／ ｃｍ２ ）， 其 中 ＩＬ４⁃２
（７． ０１ Ｋｇ ／ ｃｍ２） 最高，平均较 Ｍ８２ 提高 ９． ０２％ ；
ＩＬ１０⁃１ （ ５． ３２ Ｋｇ ／ ｃｍ２ ） 最 低， 平 均 较 Ｍ８２ 降 低

１７． ２６％ 。 图２ 所示为果实中部的硬度平均值，共有

２０ 个 ＩＬｓ 的果实中部硬度高于Ｍ８２（５． ９６ Ｋｇ ／ ｃｍ２），
其中 ＩＬ４⁃２ （６． ９０ Ｋｇ ／ ｃｍ２ ）最高，平均较 Ｍ８２ 提高

１５． ７７％；ＩＬ１０⁃１（４． ８０ Ｋｇ ／ ｃｍ２）最低，平均较 Ｍ８２ 降低

１９． ４６％。图 ３ 为果实果蒂部位的硬度平均值，共有 ３４
个 ＩＬｓ 的果蒂硬度高于 Ｍ８２ （５． ９０ Ｋｇ ／ ｃｍ２），ＩＬ４⁃２
（７． ３２ Ｋｇ ／ ｃｍ２） 最高，平均较 Ｍ８２ 提高 ２４． ０７％ ；

ＩＬ１０⁃１ （ ５． １４ Ｋｇ ／ ｃｍ２ ） 最低， 平均较 Ｍ８２ 降 低

１２． ８８％ 。
根据相关性分析，番茄果实不同部位之间的硬

度，相关性均达极显著水平，果肩硬度与果实中部硬

度相关性系数为０． ８９，果肩与果蒂相关性系数为

０． ８０，其中果实中部硬度与果蒂硬度的相关性最高

达 ０． ９２。 不同部位的硬度虽略有变化，但不同渐渗

系之间的硬度差异及变化趋势基本一致，ＩＬ４⁃２ 果

实各部位的硬度均为最高，ＩＬ１０⁃１ 果实各部位的硬

度均最低。

图 １　 番茄果实果肩硬度

Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ ｓｈｏｕｌｄｅｒ

图 ２　 番茄果实中部硬度

Ｆｉｇ． ２　 Ｔｈｅ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ ｍｉｄｄｌｅ

５２３
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图 ３　 番茄果实果蒂硬度

Ｆｉｇ． ３　 Ｔｈｅ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ ｈｉｌｕｍ

２． ２　 果实硬度 ＱＴＬ 定位与分析

由于番茄果实不同部位间硬度具有很高的相关

性，说明控制番茄果实不同部位硬度的位点基本相

同，从而影响整个果实的硬度。 因此，本研究综合番

茄果实 ３ 个不同部位的硬度进行了方差分析。 结果

表明，２５ 个 ＩＬｓ 的硬度较 Ｍ８２ 增加，其中 ＩＬ４⁃２、ＩＬ１⁃
３、ＩＬ２⁃４、ＩＬ３⁃４ 和 ＩＬ１１⁃２ 等 ５ 个 ＩＬｓ 与 Ｍ８２ 达到了

极显著差异（Ｐ ＜ ０． ０１），含有可提高番茄果实硬度

的 ＱＴＬ，ＩＬ４⁃２ 增加果实硬度的效应最大。 ２１ 个 ＩＬｓ
较 Ｍ８２ 硬度降低，其中 ＩＬ４⁃３、ＩＬ１０⁃１ 与Ｍ８２ 达到了

极显著差异（Ｐ ＜ ０． ０１），含有降低果实硬度的 ＱＴＬ，
ＩＬ１０⁃１ 效应最大。

基于 Ｙ． Ｅｓｈｅｄ 等［１５］构建的 ＬＡ０７１６ 与 Ｍ８２ 的

ＩＬ 遗传连锁图谱，Ｑ． Ｐａｎ 等［１６］ 根据不同渗入片段

重叠将其分为 １２０ 个 ｂｉｎｓ 结果，共定位了 ５ 个可

增加果实硬度的 ＱＴＬ（ ｑＦ⁃ｐ⁃１、ｑＦ⁃ｐ⁃２、ｑＦ⁃ｐ⁃３、ｑＦ⁃
ｐ⁃４ 与 ｑＦ⁃ｐ⁃１１）。 在可增加果实硬度的 ２５ 个 ＩＬｓ
中，ＩＬ４⁃２ 硬度最高，与之有重叠区域的 ＩＬ４⁃１ 与

Ｍ８２ 差异不显著， ＩＬ４⁃３ 果实硬度明显较低且与

Ｍ８２ 差异显著，可能由于 ＩＬ４⁃３ 抑制了与 ＩＬ４⁃３ 重

叠区域的 ＩＬ４⁃２ 内增加果实硬度的 ＱＴＬ 的效应，
该 ＱＴＬ 可 能 位 于 ４⁃Ｅ 区， 侧 翼 标 记 为 ＴＧ１８２⁃
ＴＧ２０８，将其命名为 ｑＦ⁃ｐ⁃４，但仍需要检测含有更

小片段的 ＩＬ４⁃３⁃２ 的果实硬度，以便进一步确定该

ＱＴＬ 的位置。 同理，分别定位了 ｑＦ⁃ｐ⁃１、ｑＦ⁃ｐ⁃２、
ｑＦ⁃ｐ⁃３ 和 ｑＦ⁃ｐ⁃１１ 等 ＱＴＬ。

依据上述原则，定位了 ２ 个降低果实硬度的

ＱＴＬ（ｑＳ⁃ｐ⁃４ 与 ｑＳ⁃ｐ⁃１０），分别位于第 ４ 和第 １０ 号

染色体上。

３　 讨论

３． １　 番茄果实硬度的测定方法

果实硬度是一个模糊概念，没有明确的定义和

检测技术，其评价技术多为主观［１７］。 前人研究表

明，采用仪器和感官检测具有明显的相关性［１８］。 目

前，除用手直接感觉果实硬度外，多数通过压力法或

穿刺法进行检测。 穿刺硬度计广泛用于手感较硬果

实硬度的测试［１９］。 １９２５ 年 Ｍａｇｎｅｓｓ 和 Ｔａｙｌｏｒ 制造

的 ＭＴ 硬度计，最初目的是用来挑选成熟果实，之后

广泛用于测试果实硬度［１８，２０］。 围绕减少果实形变、
减少震动以及空气影响，设计了多种快速非破坏性

检测果实硬度的仪器，尽管有些试验的相关系数高

达 ０． ９４，但仍难以确定一种广泛接受的检测方

法［２０］。 研究证明，果皮穿刺试验和整果压力试验均

可测试硬度，圆形探针检测对随后的压力检测影响

较小［２１］。 因此，本试验采用日本 ＨＭ⁃１ 型手持果实

硬度计，圆锥形探头，测定番茄果实硬度。
由于控制果实均匀成熟的基因影响果实的成熟

特征［２２］，因此本试验分别对番茄果实果肩、中部与

果蒂 ３ 个部位测定其硬度。 结果表明，不同部位相

关性均极显著，其中果实中部和果蒂硬度的相关性

最高，果肩与中部硬度的相关性次之，果肩与果蒂硬

度的相关性最低。 说明控制果实硬度的位点影响整

个果实，可能为同一位点，但由于不同部位组织结构

差异或者测试误差，导致不同部位存在一定的差异。
３． ２　 番茄果实硬度 ＱＴＬ 定位及同位分析

番茄果实的硬度不仅决定于基因型，还受环境

条件（如不同种植年份和地区等）影响［３，１８］ ，如秘鲁

６２３
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实线为增强果实硬度 ＱＴＬ，虚线为降低果实硬度 ＱＴＬ
Ｔｈｅ ｓｏｌｉｄ ｌｉｎｅｓ ｍｅａｎ ｆｉｒｍ ＱＴＬｓ，ｔｈｅ ｄｏｔｔｅｄ ｌｉｎｅｓ ｍｅａｎ ｓｏｆｔ ＱＴＬｓ

图 ４　 番茄果实硬度相关 ＱＴＬ 的定位及同位比较

Ｆｉｇ． ４　 Ｔｈｅ ｃｏ⁃ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬｓ ｆｏｒ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ａｎｄ ｓｏｆｔｎｅｓｓ

番茄 ＬＡ１７０８ 第 ４ 号染色体上标记 ＣＴ５０⁃ＣＴ７３ 间可

显著降低硬度的 ＱＴＬ，在不同地区种植时效应变化

较大［２３］。 本研究只进行了 １ 年试验，因此一些微效

或者受环境影响较大的 ＱＴＬ 的鉴定可能会受到一

定的影响。 本试验通过对果实不同部位的硬度测

定，发现不同部位影响果实硬度相关性均较高，综合

不同数据结果，共鉴定出 ５ 个可提高果实硬度的

ＱＴＬ，其中 ｑＦ⁃ｐ⁃２ 和 ｑＦ⁃ｐ⁃３ 与前人利用 ＬＡ０７１６ 所

７２３
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定位的 ｐｅｎ⁃ ＩＬ⁃２⁃４ 和 ｐｅｎ⁃ ＩＬ⁃３⁃４［１１，２４］ 吻合，说明试

验结果可靠。 番茄高密度连锁图谱为不同遗传资源

控制果实硬度的 ＱＴＬ 同位分析提供了可能。 通过

比较采用 Ｓｏｌ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｎｅｔｗｏｒｋ Ｔｏｍａｔｏ⁃ＥＸＰＥＮ ２０００
建立的番茄果实硬度相关 ＱＴＬ 的定位及同位（图
４）分析发现，ｑＦ⁃ｐ⁃１ 与来自 ＬＡ１７０６ 第 １ 号染色体

上标记 ＣＴ２６７⁃ＴＧ４６５ 间的 ｐｅｒ⁃ ｆｉｒ１． １［８］ 同位，ｑＦ⁃ｐ⁃
１１ 与第 １１ 号染色体上标记 ＴＧ４６６ 附近的 ｐｅｒ⁃ ｆｉｒ
１１． １［８］同 位； ｑＦ⁃ｐ⁃４ 与 来 自 ＬＡ１５８９ 的 ｐｉｍ⁃ ｆｉｒ
４． １［７］、来自 ＬＡ１７０６ 的 ｐｅｒ⁃ ｆｉｒ４． １［８］ 以及来自 Ｃｅｒｖｉｌ
控制果实变软、表皮、硬度与色素系数等性状的复合

ＱＴＬ［１０，２５］同位；来自 ＬＡ１５８９ 的 ｐｉｍ⁃ ｆｉｒ３． １［７］ 与来自

ＬＡ１７０６ 的 ｐｅｒ⁃ ｆｉｒ３． １［８］同位。 本研究还鉴定出 ２ 个

可明显降低果实硬度的 ＱＴＬ，其中 ｑＳ⁃ｐ⁃１０ 前人未

曾报道，为新发现的降低果实硬度的 ＱＴＬ。 本研究

还发现，不同种间降低果实硬度的 ＱＴＬ 也存在明显

的同位，如 ｑＳ⁃ｐ⁃４ 与来自 Ｃｅｒｖｉｌ 的 ｍｅａ４． ２［１０，２５］及来

自 ＬＡ１７０８ 位于标记 ＣＴ５０⁃ＣＴ７３ 间的 ＱＴＬ［２３］ 同位。
上述结果也说明，降低果实硬度的 ＱＴＬ 在遗传和进

化上具有较高的保守性。 同时，还发现不同番茄野

生种间，一些增强与降低果实硬度的 ＱＴＬ 亦存在同

位现象，如 ｑＦ⁃ｐ⁃３ 与来自 Ｃｅｒｖｉｌ 的 ｍｅａ３． １，ｃｅｒ⁃ ｆｉｒ
４． １ 与ｍｅａ４． １，ｃｅｒ⁃ ｆｉｒ５． ２ 与 ｍｅｌ５． １，ｃｅｒ⁃ ｆｉｒ９． １ 与 ｍｅｌ
９． １［１０，２５］，以及来自 ＬＡ１６５７ 的 ｐｅｎ⁃ ｆｉｒ１０． １［９］ 与 ｑＳ⁃
ｐ⁃１０ 等。 而且， ＩＬ２⁃４ 渗入片段位于标记 ＴＧ４５３⁃
ＴＧ５６７ 间约 ８． ６ Ｍｂ 区域内，同时含有可使果实变软

的 ＱＴＬ２． ２ 和增加果实硬度的 ＱＴＬ２． ５［１１］。 说明增

强与降低果实硬度的 ＱＴＬ 可能存在类似的进化

机制。
３． ３　 番茄果实硬度调控机制

番茄果实硬度取决于其组织结构和细胞壁的化

学特性［２６］，果实成熟软化即是细胞壁变薄、细胞间

物质丧失与细胞间接触减少的过程［２７］。 果胶是植

物细胞壁的主要成分，抑制果胶的降解可阻止果实

的软化［２７］。 果实变软是多种细胞壁多糖酶协同，导
致果胶降解，可溶性果胶增多［２８］；多聚半乳糖醛酸

酶（ ＰＧ，ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ）是降解果实果胶的主要

酶［２９］。 如 Ｃｅｒｖｉｌ 第 ９ 号染色体上标记 Ｌｉｎ５⁃ＴＧ３４５
间，包含调控细胞壁半乳糖代谢的位点，从而影响果

实的硬度［２３，３０］。 因此，明确相关基因与细胞壁蛋白

质组的功能，是改善果实硬度的基础［３１⁃３２］。 目前，
基于番茄基因组测序和成熟相关的转录组学，已注

释了 ７００ 多个与细胞壁功能有关的基因，发现 ５０ 多

个基因在果实成熟过程中不同程度的表达，编码与

细胞壁结构变化有关的蛋白质［３３］。 虽然相关研究

表明，番茄果实质地由硬到软与成熟过程中细胞壁

的降解有关，但动力学分析表明番茄果实硬度的差

异在细胞膨胀期（开花后 １４ ｄ）就出现，并持续不

变［１８］，说明番茄果实硬度差异在发育早期也已存

在。 因此，结合基因遗传和表达调控、物理、化学和

生理代谢等途径［１０］，将有助于深入理解果实硬度的

调控机制。
３． ４　 番茄果实硬度育种

番茄果实硬度由多基因控制，因此果实硬度的

提高需要多个位点的累加［３２，３４］。 特别是一些遗传

效应稳定的 ＱＴＬ，如来自 Ｃｅｖｉｌ 的 ｃｅｒ⁃ ｆｉｒ４． １［３］ 及本

研究与前人鉴定的包含在 ＩＬ２⁃４ 和 ＩＬ３⁃４ 的 ＱＴＬ，具
有较好的利用价值。 在利用这些 ＱＴＬ 进行果实硬

度遗传改良时，还需要明确不同 ＱＴＬ 的遗传效应，
如来自 Ｃｅｖｉｌ 位于标记 ＣＴ１９２⁃ＴＧ０７５ 间的硬度相关

ＱＴＬ 呈隐性遗传，只有在纯合条件下才可明显改善

果实硬度［３５］。 本试验利用 ＩＬ 群体鉴定出系列增加

和降低果实硬度的 ＱＴＬ，为明确这些 ＩＬ 包含的 ＱＴＬ
提供了便利条件。 另外，由 ＱＴＬ 同位分析还可以得

知，一些增加和降低果实的 ＱＴＬ 存在明显的同位，
因此，在转育及利用不同野生资源时，也应明确不同

野生资源的来源，以便于为改善果实硬度提供便利

条件。
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